植物 分 类 学 报 35(4):375 一 384(1997) 


Acta Phytotaxonomica Sinica 


被 子 植物 起 源 和 早期 演化 研究 的 回顾 与 展望 
陈 之 端 路 安民 
(中 国 科学 院 植物 研究 所 系统 与 进化 植物 学 开放 研究 实验 室 , 北京 100093) 
ORIGIN AND EARLY EVOLUTION OF ANGIOSPERMS: 


RETROSPECT AND PROSPECTS 
Chen Zhi-duan Lu An-ming 


(Laboratory of Systematic and Evolutionary Botany, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093) 


Abstract With the advent of some new techniques, the past several years have been a time 
of fascinating discoveries on the origin and early evolution of angiosperms. Rapidly accumu- 
lating data have resulted in notable progress, and this field is becoming an active and exciting 
branch of botany. The paper, first, reviews the studies on early angiosperm evolution in the 
last fifty years; then discusses recent advances that have been made since early 1980s from 
five aspects, i.e., molecular systematics, cladistics, micromorphology of flowers under scan- 
ning electron microscopy, molecular genetics of floral development and the Cretaceous fossil 
flowers and other reproductive structures; finally, several future directions of the ‘field are 
briefly discussed. 
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摘要 ”近年 来 ,被 子 植物 起 源 和 早期 演化 研究 , 由 于 手段 和 技术 的 更 新 ,资料 大 量 积累 ,取得 了 许多 重要 
进展 , 成 为 植物 学 领域 的 一 大 热点 。 本 文 对 过 去 近 五 十 年 的 研究 作 了 回顾 , 并 从 分 子 系统 学 、 分 支 系统 
学 \ 花 原 基 发 生 的 形态 学 、 花 发 育 的 分 子 遗 传 学 及 白垩 纪 花 和 其 它 生 殖 结构 化 石 研 究 等 五 个 方面 对 该 领 
域 在 最 近 十 几 年 的 研究 进展 进行 综述 , 最 后 , 对 今后 如 何 开展 这 方面 的 工作 作 了 简要 评论 。 
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路 安民 和 张 芝 玉 (1978) 曾 对 被 子 植物 起 源 和 早期 演化 方面 的 研究 进行 过 评述 。 在 不 
到 20 年 的 时 间 里 , 由 于 手段 和 技术 的 更 新 , 资料 大 量 积累 , 在 该 领域 出 现 了 许多 新 的 热点 
并 取得 了 很 多 引人入胜 的 进展 。 分 支 分 析 方 法 为 利用 大 量 性 状 构建 灭绝 的 和 现存 的 植物 
类 群 间 的 系统 发 育 关 系 提 供 了 有 效 手 段 。 生 殖 结构 化 石 的 研究 , 特别 是 整体 网 得 技术 
(bulk sieving techniques) 的 应 用 成 功 地 得 到 大 量 保存 精细 的 白垩 纪 的 花 , 帮助 人 们 充分 认 
识 了 早期 被 子 植 物 的 分 化 和 花 的 极度 多 样 性 , 解决 了 许多 早期 被 子 植物 的 系统 关系 问题 。 
利用 扫描 电镜 技术 , 对 于 假定 的 现存 原始 被 子 植物 花 的 原 基 发 生 和 花 部 式样 的 比较 研究 
起 到 促进 作用 ,并 且 加 快 了 化 石材 料 的 鉴定 和 解释 (Endress，1994, 1987)。 分 子 系统 学 的 
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兴起 ,特别 是 随 着 近年 来 PCR 技术 的 应 用 , DNA 序列 正 以 人 们 难以 预料 的 速度 积累 起 
来 ,不 断 地 增进 我 们 对 于 现存 植物 类 群 间 系 统 发 育 关系 的 认识 。 本 文 将 对 过 去 近 五 十 年 
的 研究 作 一 回顾 , 并 对 该 领域 在 最 近 十 几 年 的 研究 进展 进行 综述 ,最 后 对 未 来 研究 方向 作 
简要 评论 。 以 便 为 今后 的 研究 提供 参考 。 


1 五 十 年 代 以 来 的 研究 回顾 


为 清楚 起 见 , 本 文 将 50 年 代 以 来 的 研究 划分 为 三 个 时 期 , 着 重 讨论 每 个 时 期 在 研究 
方法 和 某 些 观念 上 的 转变 。 
1.1 第 一 时 期 (1950 一 1970) 

这 一 时 期 资料 得 到 积累 , 某 些 观念 得 到 更 新 , 对 于 70 年 代 以 后 在 这 一 领域 的 研究 繁 
荣 起 到 了 促进 作用 。 这 一 时 期 ,人们 彻底 抛弃 了 “极地 起 源 ” 的 论点 , “热带 起 源 ” 的 观念 逐 
渐 为 大 多 数 人 接受 。 在 起 源 的 时 间 上 , 被 子 植物 可 能 出 现 于 古生代 晚期 或 三 合 纪 这 个 古 
老 的 观点 仍 占 统治 地 位 (如 Axelrod，1952)。 关 于 被 子 植物 的 祖先 ,发现 于 三 县 纪 的 两 种 
单 叶 化 石 受 到 了 特别 重视 : 又 网 叶 属 Furcula 产 于 格陵兰 , 具 网 状 叶脉 , 末端 二 歧 分 叉 ， 
被 认为 是 双子 叶 植 物 的 祖先 ; 沙 米 格 列 叶 属 Sanmiguelia 产 于 北美 ,平行 叶脉 , 被 认为 是 
单子 叶 植 物 棕榈 科 的 祖先 。 此 外 , Melville (1963，1960) 提 出 被 子 植物 可 能 来 源 于 舌 羊 齿 
属 Glossopteris, 舌 羊 齿 属于 种 子 雍 ,主要 生存 在 二 登 纪 , 但 到 中 生 代 早期 就 灭绝 了 。 在 该 
时 期 , 另外 一 个 流行 的 观点 就 是 多 元 起 源 (如 Meeuse，1962)。 由 于 在 研究 方法 上 没有 突 
Bi, 资料 的 积累 还 不 丰富 ,因而 在 这 一 时 期 出 现 的 观点 尚 缺乏 有 说 服 力 的 证 据 。 另 外 , 不 
少 进化 生物 学 家 对 这 一 时 期 的 估价 仍 相 当 翡 观 , 当时 有 观点 认为 被 子 植物 起 源 和 早期 演 
化 的 奥秘 非但 没有 打破 ,而 且 仍 在 扩大 。 
1.2 第 二 时 期 (1970~ 1985) 

这 一 时 期 的 标志 是 1973 年 8 月 在 美国 科罗拉多 博 尔 德 召 开 的 第 一 届 国 际 系统 和 进 
化 生物 学 大 会 ,代表 人 物 有 Hughes, Doyle 和 Takhtajan 等 人 。 在 这 一 时 期 里 , 孢 粉 学 的 
研究 受到 了 极 大 重视 (如 Doyle & Hickey, 1976; Walker，1976;Hughes，1973) ;并 且 提 出 
对 化 石 应 作 精 确 的 描述 ,同时 把 对 原始 现存 被 子 植物 的 研究 和 古 植 物 地 理 以 及 植物 和 动 
物 相互 作用 方面 的 研究 列 为 以 后 的 重点 。 在 这 种 原则 指导 下 , 人 们 对 以 往 的 化 石和 地 层 
重新 订正 , 发现 几乎 没有 一 种 过 去 认为 的 早 白 垩 世 之 前 的 被 子 植物 化 石 是 成 立 的 ,从 而 激 
发 了 古 植物 学 家 对 白垩 纪 和 新 生 代 化 石 研究 的 兴趣 。 关 于 被 子 植物 出 现 的 时 间 , 当时 流 
行 的 观点 是 早 白垩 世 。 关 于 祖先 问题 , Takhtajan (1976) 总 结 了 以 往 孢 粉 学 研究 , 特别 是 
Doyle (1969) 和 Muller (1970) 的 研究 , 提出 最 早 的 被 子 植物 的 花粉 粒 可 能 是 具 单 槽 的 木 
兰 型 或 者 是 苏铁 型 的 花粉 。 与 此 间 时 排除 了 柔 黄 花序 类 的 三 沟 或 三 孔 花粉 原始 的 理论 。 
关于 起 源 地 , 普遍 支持 热带 起 源 , 但 Takhtajan 坚持 起 源 地 在 亚洲 东南 部 , 而 Raven 和 Ax- 
elrod (1974) 认 为 在 西 冈 瓦 纳 古 陆 。 前 者 的 主要 根据 是 现存 的 原始 被 子 植物 在 东南 亚 地 
区 异常 丰富 , 而 后 者 则 部 分 根据 化 石 证 据 推测 , 同时 把 大 陆 漂移 和 被 子 植物 起 源 联 系 在 一 
起 。 
1.3 第 三 时 期 (1985 - 至 今 ) 

该 时 期 的 标志 是 1985 年 在 英国 举行 的 第 三 届 系 统 与 进化 生物 学 大 会 和 1993 年 的 东 





























4 期 陈 之 端 等 :被 子 植物 起 源 和 早期 演化 研究 的 回顾 与 展望 377 








京 第 十 五 届 国 际 植物 学 大 会 。 代 表 人 物 包括 欧美 的 一 些 年 轻 古 植物 学 家 , 如 Crane, 
Crepet，Doyle, Friis 等 ,植物 系统 学 家 Donoghue，Endress, Tucker 等 。 该 时 期 主要 有 以 下 
5 个 特点 : (1) 分 子 系统 学 兴起 , 为 人 们 提供 了 一 大 批 DNA 水 平方 面 的 资料 , 对 于 理解 现 
存 被 子 植物 各 大 类 群 之 间 及 与 其 它 种 子 植物 之 问 的 关系 起 了 很 大 作用 ; (2) 分 支 分 析 方 
法 的 引入 , 使 人 们 对 被 子 植物 可 能 的 祖先 有 了 进一步 的 认识 ;(3) 白垩 纪 和 早 第 三 纪 古 
地 理 和 古 气候 的 研究 为 被 子 植物 的 起 源 勾画 了 一 幅 生 动 的 背景 图 ; (4) 花 的 化 石 研究 和 
花 原 基 发 生 的 形态 学 研究 ,使 古 植物 学 家 和 植物 系统 学 家 真正 联系 在 一 起 ; (5) 被 子 植 
物 和 草食 性 动物 的 相互 作用 , 花 和 昆虫 之 间 的 协同 演化 , 及 被 子 植物 兴起 和 恐龙 绝 灭 之 间 
的 关系 等 的 研究 , 促使 人 们 考虑 被 子 植物 起 源 和 早期 演化 的 外 部 动力 问题 。 

以 上 新 的 研究 方法 和 研究 思路 使 被 子 植物 起 源 和 早期 演化 的 研究 成 为 一 个 引 人 和 人 注目 
的 领域 。 关 于 被 子 植物 的 祖先 , 化 石 证 据 支持 木兰 亚 岗 是 现存 的 最 原始 的 被 子 植物 , 否定 
了 和 柔 黄花 序 类 植物 的 最 原始 地 位 。 在 木兰 亚 纲 , 胡椒 目的 系统 位 置 受到 了 怀疑 , 尤其 是 金 
票 兰 科 , 通常 被 认为 是 木兰 亚 岗 的 特 化 类 群 ,但 在 地 层 中 , 金 粟 兰 类 的 花粉 比 木 兰 型 的 单 
档 花 粉 出 现 的 要 早 。 以 上 研究 结论 促使 人 们 设想 在 木 本 的 木兰 类 植物 之 前 曾 存 在 过 一 群 
古 草本 植物 (paleoherbs)。 种 子 植物 主要 类 群 的 分 支 分 析 结 果 说 明 : 买 麻 芯 目 和 本 内 苏铁 
目 与 被 子 植物 的 亲缘 关系 , 其 程度 几乎 是 等 同 的 , 似乎 两 者 都 不 可 能 作为 被 子 植物 的 祖 
先 。 不 可 否认 , 在 祖先 问题 上 , 目前 最 棘手 的 问题 是 被 子 植 物 的 闭合 心 皮 是 如 何 发 育 来 
的 。 由 于 买 麻 芯 目 和 本 内 苏铁 目的 胚珠 均 为 裸露 的 , 直接 着 生 在 大 孢子 叶 上 , 没有 发 现任 
何 器 官能 够 参与 心 皮 的 形成 ,于 是 , 人 们 的 注意 力 再 一 次 集中 到 中 生 代 灭 绝 的 种 子 艾 上， 
主要 包括 开通 目 Caytoniales， 盔 籽 目 Corystospermales fl ti A Glossopteridales (Doyle 
& Donoghue, 1987;Crane, 1985;Doyle, 1978), 因为 它们 的 胚珠 都 着 生 在 一 种 叶 状 结构 
上 , 这 种 结构 可 能 和 心 皮 的 形成 有 着 某 些 本 质 上 的 联系 。 

关于 起 源 的 时 间 , 目前 认为 尽管 被 子 植物 的 祖先 可 以 追溯 到 中 生 代 早 期 的 种 子 蕨 类 ， 
但 被 子 植物 是 不 可 能 在 三 县 纪 或 侏 罗 纪 出 现 的。 化 石 证 据 毫 无 疑问 地 表明 被 子 植物 最 早 
出 现在 白垩 纪 巴 列 姆 期 (Barremian) 和 稍 早 的 浩特 里 夫 期 (Hauterivian)。 

关于 单子 叶 植 物 和 双子 叶 植 物 之 间 的 关系 , 一 般 认 为 两 者 均 很 早 就 出 现 了 。 最 早 确 
定 无 疑 的 被 子 植物 的 花粉 为 棒 纹 粉 (Clavatipollenites), 是 Couper (1958) 在 英格兰 南部 的 
巴 列 姆 期 和 阿 普 第 期 (Aptian) 的 地 层 中 发 现 的 。 这 种 花粉 和 现存 的 金 粟 兰 科 的 南半球 分 
布 的 属 Ascarina 的 花粉 非常 相似 ,特征 是 具 单 槽 , 有 多 个 拟 沟 条 纹 。 可 能 的 单子 叶 植物 
的 单 沟 花 粉 出 现在 阿 普 第 期 至 阿尔 比 期 (Albian)。 - 
古 地 理 研 究 的 结果 认为 :白垩 纪 中 期 至 早 第 三 纪 地 壳 相 对 稳定 , 在 被 子 植 物 出 现 不 
A, 劳 亚 古 陆 和 冈 瓦 纳 古 陆 便 完 全 分 开 了 。 古 气候 研究 的 结果 认为 :白垩 纪 中 期 至 早 第 三 
纪 时 ,海平 面 较 高 , 温度 也 较 高 , 并 且 随 纬度 的 分 异 不 大 。 古 生态 学 认为 :白垩 纪 中 期 随 着 
被 子 植物 兴起 , 本 内 苏铁 类 和 种 子 茧 类 等 中 生 代 占 优势 的 裸子 植物 大 量 绝 灭 。 改 龙 则 在 
晚 白垩 世 和 早 第 三 纪 绝 灭 。 被 子 植物 的 花 和 传粉 者 昆虫 之 间 具有 协同 进化 关系 , 被 子 植 
物 和 草食 动物 之 间 也 存在 着 相互 影响 和 相互 作用 。 

分 子 系统 学 资料 , 包括 18S 和 26S 核糖 体 RNA 和 叶绿体 rbcL 基因 序列 均 支持 木兰 
亚 纲 组 成 被 子 植 物 最 基部 的 分 支 ;在 现存 类 群 中 , 被 子 植物 和 买 麻 茧 目 亲 缘 关 系 最 近 
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(Doyle et al., 1994). 
2 最 近 十 五 年 的 研究 进展 


80 年 代 初 , 现代 最 流行 的 几 个 被 子 植物 分 类 系统 相继 修订 (如 Thorne, 1983; Cron- 
quist, 1981;Dahlgren, 1980; Takhtajan，1980)。 这 些 系统 尽 可 能 多 地 综合 利用 了 营养 和 
生殖 性 状 (包括 次 生 代谢 物 ) 方 面 的 资料 , 概括 地 反映 了 一 百 多 年 来 植物 系统 学 研究 的 精 
华 和 水 平 。 这 些 经 典 之 作对 于 人 们 理解 被 子 植物 起 源 、 分 化 和 现存 各 大 类 群 之 间 的 关系 
有 很 大 帮助 。 在 最 近 的 15 年 里 , 各 种 新 方法 层出不穷 , 系统 发 育 资 料 的 积累 迅速 增加 , 同 
时 ,用 于 数据 分 析 的 计算 机 软件 也 得 到 了 促进 和 发 展 。 尽 管 目 前 植物 系统 学 原理 和 方法 
的 主流 仍然 是 比较 和 综合 , 然而 , 在 人 们 对 不 同 植物 类 群 的 各 类 性 状 有 了 较为 全 面 和 深入 
的 了 解 之 后 , 植物 系统 学 正 以 如 新 的 面貌 展示 植物 界 的 发 生 和 发 展 , 从 各 种 证 据 和 分 析 方 
法 的 相互 证 实 及 花 部 器 官 各 部 性 状 的 分 子 调控 等 方面 ,将 该 学 科 逐 渐 引 入 到 严谨 和 成 熟 
的 阶段 。 

2.1 分 子 系统 学 的 兴起 

80 年 代 初 期 , 叶绿体 DNA 开始 用 于 系统 发 育 分 析 , 基本 方法 是 研究 它 的 限制 性 片段 
变异 。 限 制 性 位 点 图 谱 分 析 , 由 于 其 方法 简单 并 能 快速 地 获取 大 量 数据 ,被 成 功 地 用 于 中 
级 以 下 分 类 阶 元 的 系统 发 育 研 究 。PCR 的 出 现 使 得 DNA 片段 扩 增 和 测序 日 益 简 化 ,大 
大 加 快 了 分 子 序列 资料 累积 的 速度 , 为 利用 序列 变异 、 通 过 广泛 取样 进行 大 规模 的 系统 发 
育 分 析 提供 了 可 能 性 。1987 年 , Zurawski 和 Clegg 首先 提出 叶绿体 基因 rbcL 是 系统 发 育 
研究 的 合适 片段 。 在 仅仅 五 年 的 时 间 里 , 一 个 包括 近 五 百 个 分 类 单元 的 DNA 序列 分 支 
分 析 的 论文 完成 了 (Chase et al.，1993)。 这 篇 由 42 位 作者 联合 发 表 的 论文 有 许多 令 人 
振奋 的 发 现 。 该 文 结果 与 其 它 分 子 和 形态 学 资料 的 分 支 分 析 结 果 相 吻合 的 程度 说 明 分 子 
序列 变异 包含 了 大 量 有 关 植 物 演化 的 信息 , 并 且 适 合 在 较 高 分 类 阶 元 上 和 作 系 统 发 育 分 析 ， 
对 于 将 来 人 们 利用 分 子 和 分 子 以 外 的 性 状 研究 植物 系统 发 育 具 有 启发 和 指导 作用 。 该 文 
的 分 支 分 析 结 果 显 示 , 买 麻 苹 目的 3 个 属 结 合 在 一 起 并 作为 有 花 植 物 (flowering plants) 的 
姐妹 群 。 曾 不 引 人 注 意 的 水 生 的 金鱼 藻 属 Ceratophyllum 植物 却 是 其 它 所 有 被 子 植 物 的 
姐妹 群 。 该 文 确认 的 某 些 主要 谱系 至 少 与 一 些 最 近 的 被 子 植 物 分 类 系统 ， 特 别 是 
Dahlgren 和 Thorne 的 系统 是 一 致 的 。 最 基部 的 分 支 包 括 了 Cronquist 系统 的 木兰 亚 纲 的 
目 ， 并 可 明显 地 看 出 木兰 亚 纲 是 多 系 (polyphyletic) 类 群 。 该 文 分 支 分 析 的 结果 明显 与 传 
统 上 把 被 子 植物 分 成 的 单子 叶 和 双子 叶 两 大 支 不 一 致 , 但 可 以 根据 花粉 性 状 分 成 单 萌发 
孔 和 三 萌发 孔 两 大 类 (金鱼 荡 属 的 花粉 粒 无 萌发 孔 除 外 )。 第 伦 桃 亚 纲 和 人 金 缕 梅 亚 纲 也 均 
为 多 系 。 石 竹 亚 纲 为 单 系 (monophyly)。 
虽然 rbeL 序列 在 科 内 属 间 , 直至 目 纲 水 平 上 均 能 提供 有 价值 的 资料 , 但 仍 需要 引入 
进化 速率 不 同 的 其 它 基 因 或 DNA 片段 以 解决 不 同 分 类 阶 元 的 问题 。 目 前 的 研究 说 明 ， 
最 有 价值 和 最 适合 用 于 系统 发 育 研究 的 基因 或 DNA 片段 分 别 来 自 于 叶绿体 DNA 和 核 
rDNA。 前 者 除 rbcL 外 , 还 包括 matK, ndhF, trnK 和 atpB 等 基因 , 它们 分 别 适用 于 科 内 
属 间 和 目 内 科 间 水 平 ;后 者 包括 18S, 5. 8S 和 26S 基因 及 这 几 个 基因 的 转录 间隔 区 ITS1 
和 ITS2。 其 中 18S 和 26S 基因 已 广泛 用 于 较 高 分 类 阶 元 的 系统 发 育 ,而 ITS1 和 ITS2 
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于 进化 速率 较 快 ,证明 在 研究 被 子 植物 属 内 和 亲缘 较 近 的 属 间 关 系 时 十 分 有 效 。 和 时 绿 
体 DNA 相 比 , ITS 来 源 于 核 基因 组 , 避免 了 由 于 单亲 遗传 带 来 的 对 分 支 关 系 的 错误 解释 。 
另外 , 这 两 个 间 跑 顺序 序列 短 , 并 且 两 端 均 连接 高 度 保守 区 , 拷贝 多 , 一 致 进化 (concerted 
evolution) 快 ,及 长 度 保守 性 等 特性 均 有 助 于 它们 的 PCR 扩 增 、 测 序 、 排 序 和 系统 发 育 分 
析 , 因而 特别 受到 植物 系统 学 家 的 钟爱 。 
近 三 年 来 , 分 子 资料 积累 的 速度 之 快 几乎 超出 了 人 们 的 想象 。 每 天 世界 各 地 的 实验 
室 都 在 源源 不 断 地 往 Genbank 中 输送 各 种 植物 物种 的 不 同 基因 或 DNA 片段 序列 信息 。 
此 外 , 如 今 不 但 测序 所 需 费 用 不 断 下 降 ， 而 且 对 实验 材料 的 要 求 也 不 断 降低 ， 现 在 能 从 一 
百 多 年 前 采集 的 标本 上 或 从 地 层 中 得 到 的 保存 较 好 的 化 石材 料 上 提取 到 DNA， 并 成 功 
地 用 于 测序 。 在 不 到 20 年 的 时 间 里 ， 对 于 某 些 植物 类 群 来 说 分 子 性 状 已 和 形态 性 状 一 
样 丰富 ， 而 且 得 到 前 者 并 不 比 得 到 后 者 费事 多 少 。 目前 对 于 任何 一 个 从 事 分 子 系统 学 研 
究 的 人 来 说 , 必须 及 时 地 从 计算 机 网 络 上 获取 信息 ， 否则 将 无 法 开展 该 领域 的 工作 。 因 为 
该 学 科 发 展 迅速 ,如 果 不 这 样 做 ,很 有 可 能 正 准 备 测序 物种 的 相应 序列 已 经 可 从 Genbank 
中 得 到 。 虽然 目前 单独 利用 分 子 资料 不 可 能 把 被 子 植物 起 源 和 早期 演化 问题 完全 解决 ， 
但 它 将 无 疑 能 不 断 增进 我 们 对 于 这 一 问题 的 理解 ， 尤其 是 对 于 现存 植物 类 群 系统 发 育 关 
系 的 认识 。 
2.2 分 支 系 统 学 

尽管 Hennig 在 1966 年 就 以 英文 发 表 了 他 的 《系统 发 育 系统 学 》 专 著 , 但 是 分 支 分 析 
在 70 年代 末 才 开 始 应 用 在 植物 系统 学 上 。 分 支 系统 学 的 发 展 与 分 子 资料 的 猛 增 有 关 。 
由 于 数据 和 矩阵 加 大 ， 两 者 结合 在 一 起 出 现 了 许多 新 的 方法 、 概 念 和 争议 ， 如 靳 带 分 析 
(bootstrap analysis), 衰减 分 析 (decay analysis), FF KSI (branch attraction), 系统 树 岛 屿 
(tree islands) 等 等 。 此 外 ， 不 少 作者 还 尝试 将 分 子 性 状 和 形态 学 性 状 组 合 在 一 起 分 析 ( 如 
Doyle et al., 1994), 以 及 将 现存 分 类 单元 与 绝 灭 的 化 石 分 类 单元 共同 进行 分 支 分 析 ( 如 
Crane，1985)。 因 此 ,关于 系统 发 育 重建 的 逻辑 和 运算 程序 的 发 展 在 今后 的 若干 年 里 仍 
将 是 人 们 关注 的 焦点 。 

根据 形态 学 资料 对 种 子 植物 进行 的 系统 发 育 分 析 (Doyle et al., 1994; Nixon et al., 
1994; Doyle & Donoghue, 1992, 1986; Loconte & Stevenson, 1990; Crane, 1988, 1985), 
尽管 在 细节 上 不 尽 相同 , 但 都 同意 买 麻 茧 目 是 现存 种 子 植物 中 与 被 子 植物 关系 最 近 的 类 
群 。 这 一 结论 也 得 到 叶绿体 DNA 和 核糖 体 DNA 序列 资料 的 支持 (Chase et al., 1993; 
Hamby & Zimmer，1992)。 广 义 的 有 花 植物 (anthophyte) 分 支 ， 包括 两 个 现代 类 群 ( 买 麻 
了 藤 目 和 被 子 植物 ) 和 绝 灭 的 本 内 苏铁 目 、 五 柱 木 属 ， 具 有 许多 一 致 的 特征 。 除 Nixon 等 人 
(1994) 的 分 析 外 , 所 有 的 研究 都 把 买 麻 茧 目 看 作 是 单 系 ， it AER Gnetum 与 百 岁 兰 
属 Welwitschia 关系 较 近 , 均 与 麻黄 属 Ephedra 关系 较 远 。 在 这 个 例子 中 ,分 子 资料 令 人 
信服 (Doyle et al., 1994). 

关于 被 子 植物 为 单 系 类 群 的 观点 也 正 趋 于 一 致 。 在 被 子 植物 内 部 , 也 取得 了 不 少 重 
要 成 果 。 大 概 最 重要 的 是 Donoghue 和 Doyle(1989) 提 出 的 “三 沟 ”(tricolpate) 谱系 ， 后 
称 为 “ 真 双子 叶 类 ”(eudicots), 这 一 谱系 被 rbcL 方面 的 分 子 系 统 学 研究 确认 (Chase et 
al., 1993;Olmstead et al., 1992), 意味 着 “双子 叶 ” 植 物 的 绝 大 多 数 类 群 (Cronquist， 















































380 E 物 分 类 学 报 35 卷 





1988; Takhtajan 1987 系统 中 的 较 高 等 的 一 些 亚 纲 ) 可 组 成 一 个 亚 纲 , 而 不 象 “木兰 类 ” 
《magnoliids) 有 着 非常 不 同 的 来 源 。 为 验证 这 一 结论 的 可 靠 性 仍 待 进一步 研究 。 
2.3 扫描 电镜 和 花 的 发 育 

Endress(1972) 首 次 应 用 扫描 电镜 (SEM) 观 察 樟 目 植物 心 皮 的 发 育 。 从 那 时 起 , SEM 
就 逐渐 成 为 花 发 育 比 较 研究 的 重要 工具 。 在 过 去 的 十 年 里 ,该 领域 的 工作 多 了 起 来 ,这 一 
方面 是 因为 它 对 被 子 植物 花 部 式 祥 的 演化 研究 极为 有 用 , 另 一 方面 是 由 于 从 八 十 年 代 末 
以 来 , 古 植物 学 家 从 早 白垩 世 的 地 层 中 发 现 了 大 量 保存 完好 、 具 三 维 结构 的 小 花 , 这 些小 
花 在 SEM 下 观察 ,各 轮 结构 清晰 可 见 。 这 些 化 石花 丰富 多 样 , 鉴定 起 来 尤其 困难 , 而 现 
存 植物 花 原 基 发 生 的 研究 对 于 理解 化 石花 的 结构 极 有 帮助 。 目 前 , 在 科 及 目 水 平 上 ,已 系 
统 地 研究 了 芝 菜 科 、 胡 椒 目 和 毛 萌 目的 木 本 类 型 , 这 些 研究 已 经 证 明 在 高 级 分 类 阶 元 上 对 
于 研究 原始 被 子 植物 进化 趋势 有 重要 价值 。 

与 光学 显微镜 相 比 , SEM 图 像 形 象 生动 , 可 用 来 进行 更 为 精确 的 分 析 。SEM 对 于 观 
察 结构 的 表面 最 为 优越 ,适合 于 对 花 的 发 育 性 状 进行 研究 。 如 从 同一 个 性 状 在 不 同类 群 
的 演化 系列 的 对 比 观察 , 来 探讨 花 部 某 个 部 分 的 结构 、 功 能 和 在 整个 被 子 植物 中 的 演化 式 
样 ;也 可 有 效 地 观察 花 部 各 轮 发 育 的 时 间 顺 序 , 相对 位 置 和 对 称 方式 。 花 的 发 育 研究 可 显 
示 花 的 成 熟 结构 的 初始 状态 和 间 源 性 , 通过 与 原 基 的 比较 , 发现 退化 现象 。 而 那些 在 成 熟 
时 退化 的 结构 常常 反映 了 植物 类 群 祖先 的 形态 , 可 能 是 一 种 原始 的 性 状 。 

花 发 育 的 知识 尽管 在 最 近 十 年 有 了 大 幅度 的 增加 (Endress，1994), 但 与 整个 被 子 植 
物 类 群 相 比 仍 显 贫乏 。 因 此 , 该 领域 的 研究 今后 将 继续 受到 重视 。 
2.4 花 发 育 的 分 子 遗 传 学 研究 

花 发 育 的 分 子 遗 传 学 研究 , 即 花 发 育 过 程 中 特定 基因 调控 的 研究 有 可 能 对 “被 子 植物 
起 源 ” 这 一 难题 的 解决 起 关键 性 作用 。 该 领域 只 是 在 最 近 几 年 才 发 展 起 来 ( Coen & 
Meyerowitz，1991)。 目 前 这 类 研究 还 只 能 针对 两 种 模式 植物 , 即 拟 南 芥 Arabidopsis 
thaliana 《十字 花 科 ) 和 金鱼 草 Antirrhinum majus( 玄 参 科 )， 而 不 能 在 所 有 类 群 中 进行 广 
证 的 比较 。 尽 管 拟 南 芥 和 金鱼 草 在 被 子 植物 中 亲缘 关系 很 远 , 但 它们 有 共同 之 处 , 即 : 花 
WUA RR ir (HEHE, IE TE RE da RE A E G RE) 都 具有 稳定 的 数目 和 位 置 。Coen 和 
Meyerowitz (1991) 提 出 了 一 个 花 部 各 轮 器 官 发 生 的 基因 调控 模型 ， 发 现 花 的 发 育 直 接受 
控 于 三 类 基因 ,每 一 部 分 ( 即 花 葡 花冠 .雄蕊 和 心 皮 ) 的 发 生 由 单 基因 控制 或 几 个 基因 共 
同 控制 。 如 果 某 个 基因 缺失 , 由 这 个 基因 所 控制 的 花 的 部 分 就 会 缺失 ;如 果 这 些 所 有 的 基 
因 都 缺失 , 那么 这 个 花 的 分 生 组 织 就 将 产生 时 状 结构 。 

拟 南 芥 和 金鱼 草 虽 然 关系 较 远 , 但 花 发 育 的 调控 机 制 是 相似 的 , 即 同一 个 模型 可 以 解 
释 这 些 基 因 在 两 种 植物 中 的 作用 。 这 说 明 , 在 DNA 水 平 上 控制 同一 种 或 相似 表 型 (phe- 
notypes) 的 基因 是 同 源 的 。 可 以 推测 这 种 花 部 器 官 发 生 调控 的 过 程 具有 漫长 的 演化 历 
E, 而 不 同 植物 类 群 不 同 的 花 部 式样 的 演化 应 该 是 后 来 的 事情 。 另 外 , 花 的 发 育 过 程 相 
同 ,或 者 说 它们 的 分 生 组 织 和 器 官 表 型 是 同 源 的 , 但 可 能 在 花 的 大 小 上 表现 出 明显 不 同 。 
不 同 大 小 的 相似 结构 可 以 来 自 于 一 个 共同 的 祖先 。 

由 于 大 多 数 被 子 植物 的 花 都 具有 花 苯 花冠、 雄蕊 和 雌蕊 , 因此 上 述 模型 可 能 有 广泛 
的 用 途 。 但 又 有 一 些 花 非常 简化 , 象 金 栗 兰 的 花 ; 或 者 非常 复杂 , 如 那些 具有 很 多 离心 发 
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育 雄 蔓 的 花 。 这 些 类 群 将 从 演化 的 角度 发 展 这 一 模型 。 我 们 期 望 这 一 领域 的 研究 能 够 帮 
助 我 们 判别 被 子 植物 与 其 它 种 子 植物 以 及 被 子 植 物 各 大 类 群 之 间 生殖 结构 的 各 个 部 分 的 
同 源 性 , 如 买 麻 茧 类 的 外 珠 被 是 否 与 被 子 植物 的 花 被 同 源 , 金 粟 兰 科 的 简单 花 是 否 仅 和 木 
兰 属 大 花 的 其 中 的 一 部 分 同 源 (Crane et al., 1995). 
2.5 早期 被 子 植物 花 和 其 它 生殖 结 构 化 石 的 研究 

被 子 植物 系统 发 育 的 研究 应 该 建立 在 化 石 记录 的 基础 上 。 可 以 说 ,根据 分 子 资料 或 
形态 学 资料 得 出 的 任何 结论 都 是 一 种 间接 的 推论 而 需 等 待 化 石 证 据 的 进一步 确认 。 被 子 
植物 生殖 结构 的 化 石 记录 总 起 来 说 是 很 贫乏 的 。 但 在 过 去 的 十 年 里 ,植物 学 家 对 早期 被 
子 植物 花 化 石 ,尤其 是 对 早 白垩 世 木 炭化 的 花 化 石 的 研究 改变 了 我 们 对 于 早期 原始 花 和 
花 演化 的 认识 。 

本 世纪 初 就 形成 了 一 种 比较 流行 的 观点 , 强调 象 现存 的 木兰 属 植 物 的 大 的 、 由 多 个 部 
分 组 成 的 花 是 被 子 植物 花 演化 的 起 点 ( Bessey，1915)。 最 新 研究 支持 木兰 亚 纲 植物 保存 
了 一 系列 被 子 植物 花 可 能 的 原始 特征 (Friis & Endress，1990)( 例 如 花 部 分 离 , 花 被 不 分 
化 ), 同 时 还 发 现 了 一 些 原来 未 被 辨认 而 普遍 存在 于 现存 木兰 类 植物 中 的 花 部 特征 ,例如 
瓣 状 花药 开裂 和 圳 状 心 皮 发 育 (ascidiate carpel development)。 目 前 研究 强调 木兰 类 植物 
中 花 部 形态 .生物 学 和 结构 的 极度 多 样 性 。 花 各 部 数目 和 排列 的 变异 向 两 极 发 展 ,大 的 、 
花 各 部 数目 多 的 两 性 花 和 小 的 、 简 单 而 经 常 为 单 性 的 花 在 木兰 类 植物 中 都 是 常见 的 (En- 
dress, 1990). l 

旱 白 亚 世 叶子 和 花粉 变异 反映 出 木兰 类 植物 的 分 化 发 生 在 被 子 植物 演化 的 早期 , 这 
一 结论 也 得 到 日 益 丰 富 的 花 化 石 证 据 的 支持 。 从 葡萄 牙 和 北美 东部 发 现 的 所 有 早 白 亚 世 
被 子 植物 生殖 结构 的 化 石 当中 , 迄今 所 描述 的 共同 特征 是 体积 小 (一 般 长 小 于 2 mm)。 
而 那些 最 初 被 人 们 认为 可 能 是 原始 的 木 本 木兰 类 的 大 花 在 旱 白垩 世 的 地 层 中 是 不 存在 
的 。 由 于 这 些小 化 石和 其 它 植物 (如 松柏 类 ) 的 较 大 化 石 伴随 出 现 , 因此 很 难 解 释 成 这 一 
时 期 对 于 小 化 石 的 形成 在 沉积 条 件 上 是 有 利 的 (Crane et al.，1995)。 花 通常 由 较 少 的 部 
分 组 成 ,而且 花 被 不 分 化 ;雄蕊 具 小 的 瓣 状 开裂 的 花粉 赛 和 相对 较 大 并 在 顶端 扩展 的 药 隔 
(Friis et al .，1991) ; 心 皮 通 常 具 分 化 较 弱 的 柱头 表面 。 在 木兰 类 中 , 化 石 证 据 表明 大 约 
在 土 仑 期 (Turonian) 一 些 现存 的 科 已 分 化 形成 。 

单子 叶 植物 在 白垩 纪 的 化 石 记 录 与 木兰 类 、 真 双子 叶 植 物 相 比 是 极其 贫乏 的 。 在 白 
亚 纪 中 期 , 仅 发 现 有 可 能 是 单子 叶 植物 的 一 些 叶 子 (Doyle & Hickey ，1976) 和 较 丰 富 的 
散布 花粉 的 化 石 (Walker & Walker, 1985) 。 但 随后 单子 叶 植 物 迅 速 分 化 , 出 现 了 丰富 的 
姜 目 的 果 化 石和 棕榈 科 植 物 的 叶 和 茎 化 石 。 到 了 早 第 三 纪 , 很 多 单子 叶 植 物 类 群 已 分 化 
出 来 (Crane et al., 1995). 

真 双子 叶 植 物 (eudicots) 包 括 大 约 75% 的 现存 被 子 植物 种 类 , 其 基部 分 支 包括 毛 芮 类 
( 毛 亡 亚 纲 ,有 时 包括 在 木兰 亚 岗 中 ) 和 “ 低 等 " 金 缕 梅 类 (“lower”hamamelidids)。 进 化 类 
群 包括 了 一 大 部 分 现存 被 子 植物 , 有 “高 等 " 金 缕 梅 类 (“higher”hamamelidids) WAEA, 
石竹 亚 纲 、 第 伦 桃 亚 纲 和 菊 亚 纲 。 这 其 中 包括 了 许多 高 度 发 达 或 繁荣 的 类 群 ,如 菊 科 。 在 
真 双子 叶 植物 中 , 自白 垩 纪 中 期 开始 分 化 的 类 群 包括 一 些 “ 低 等 " 金 缕 梅 类 和 蔷薇 类 。 到 
了 坎 佩 尼 期 , 真 双子 叶 植 物 已 相当 分 化 。 
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在 花 化 石 研究 方面 , 花 和 昆虫 的 协同 演化 是 一 个 十 分 重要 而 又 有 趣 的 问题 。 被 子 植 
物 的 分 化 与 采集 花粉 和 花蜜 的 昆虫 的 分 化 是 相伴 随 的 , 并 且 昆 虫 传粉 有 可 能 对 于 生殖 隔 
离 提供 新 的 机 会 ,从 而 使 物种 的 形成 速率 (speciation rates) 提 高 (Crepet，1979)。 在 本 内 
苏铁 目 , MRE BER A Et, 其 花 状 的 生殖 结构 提供 了 它 为 昆虫 传粉 的 间接 证 据 
(Crane, 1988), 并 且 昆 虫 传粉 也 存在 于 一 些 中 生 代 的 种 子 茧 中 。 白 垩 纪 中 期 的 买 麻 茧 类 
的 花粉 在 大 小 和 形态 上 的 多 样 化 并 结合 来 自 现存 类 群 的 证 据说 明 , 在 买 麻 芯 目 昆虫 传粉 
也 是 存在 的 。 因 此 ,早期 被 子 植物 与 其 传粉 者 的 协同 演化 可 能 是 在 其 它 种 子 植物 类 群 与 
最 初 传粉 者 业已 建立 的 关系 的 基础 上 发 展 起 来 的 。 

不 管 昆虫 传粉 对 早期 被 子 植物 分 化 有 何 影 响 , 早 白 垩 世 至 白垩 纪 中 期 花 的 发 现 说 明 ， 
这 一 群 植物 的 早期 成 员 无 疑 是 靠 昆虫 传粉 的 。 化 石花 的 雄蕊 具有 小 的 花药 , 而且 花粉 的 
产量 不 高 , 花药 瓣 裂 , 花粉 粒 常 有 花粉 鞘 状 (pollenkitt-like) 物 质 覆 盖 , 柱头 表面 通常 不 特 
化 ,花粉 粒 比 大 多 数 借 风 传播 的 要 小 。 这 些 花 很 可 能 是 由 采 食 花粉 的 昆虫 传粉 的 。 而 那 
MERRER RH E (Hymenoptera) HRE H (Lepidoptera) E RAR H HER ETERA 
进化 的 被 子 植物 类 群 , 而 在 化 石 记录 中 出 现 较 晚 。 


3 结束语 


将 以 上 各 个 方面 结合 在 一 起 , 可 得 出 一 些 可 证 实 的 或 可 解释 的 结论 。 近 期 的 分 支 系 
统 学 研究 都 支持 广义 的 有 花 植 物 概念 , 即 绝 灭 的 本 内 苏铁 目 和 现存 的 买 麻 功 目 是 种 子 植 
物 中 与 被 子 植物 亲缘 关系 最 近 的 类 群 。 由 于 本 内 苏铁 目 、 买 麻 芯 目 和 五 柱 木 属 Pentoxy- 
lon 都 有 花 状 生殖 结构 亦 被 称 作 有 花 植物 (anthophyte) (Doyle & be 1986)。 此 
Sh 被子 植 物 是 植物 界 里 所 有 得 到 最 有 力 支 持 的 单 系 类 群 中 的 一 个 。 在 现存 类 群 中 , 被 子 
植物 为 单 系 , 并 和 买 麻 苹 目 关系 最 近 也 得 到 分 子 资料 的 支持 ， mate 18S 和 26S rDNA 
和 rbcL 序列 资料 。 大 体 说 来 ,目前 不 同 的 分 子 资料 , 以 及 分 子 资料 和 形态 学 资料 的 分 支 
分 析 结 果 之 间 没 有 根本 的 冲突 。 现 存 被 子 植物 综合 分 析 说 明 木 兰 亚 纲 在 系统 发 育 上 组 成 
被 子 植物 最 基部 的 复合 群 ,但 分 子 资料 和 古 植 物 学 研究 趋向 于 赞成 具 小 的 三 数 花 或 更 简 
单 花 的 古 草本 类 群 组 成 被 子 植物 最 基础 的 分 支 , 而 不 是 过 去 大 多 数 人 认为 的 现存 的 具 大 
的 、 由 多 个 部 分 构成 的 花 的 木兰 属 植 物 是 最 原始 的 。rbcL 资料 确认 的 被 子 植物 两 大 分 支 
和 花粉 特征 是 吻合 的 ,一 大 分 支 为 具 单 萌发 孔 及 衍生 类 型 的 类 群 , 另 一 大 支 为 具 三 萌发 孔 
及 衍生 类 型 的 真 双子 叶 植 物 。 可 以 看 出 根据 各 个 方面 的 证 据 得 出 的 结论 更 具有 说 服 力 。 

分 子 系统 学 ,特别 是 不 同 基因 或 DNA 片段 的 核 苷 酸 序列 比较 是 解决 类 群 间 系 统 发 
育 关 系 的 有 效 手段 。 今 后 人 们 的 兴趣 可 能 集中 于 两 个 方面 :(1) 方法 进一步 改进 , 使 得 更 
方便 、 更 经 济 地 提供 系统 发 育 资料 , 同时 发 展 出 一 些 方法 能 从 馆藏 标本 上 和 保存 较 好 的 化 
石材 料 上 提取 到 DNA, 并 随 之 对 某 些 基因 或 片段 扩 增 和 测序 ;(2) 从 不 同 基因 组 上 发 现 
各 种 进化 速率 不 同 的 基因 或 DNA 片段 ,使 之 更 有 效 地 解决 一 个 属 、 科 、 目 或 更 高 阶 元 上 
的 系统 关系 问题 。 然 而 , 由 于 现存 的 种 子 植物 及 其 近 缘 类 群 ,其 多 样 性 只 占 它们 在 整个 分 
化 历史 中 的 很 小 部 分 , 大量 的 演化 链 环 缺 失 , 因此 ,分 子 系统 学 也 很 难 从 根本 上 最 终 解决 
被 子 植物 起 源 问 题 。 

目前 计算 机 软件 的 发 展 已 基本 满足 日 益 增长 的 分 析 系 统 发 育 资料 的 要 求 , 如 PAUP 
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为 性 状 资料 、 特 别 是 为 分 子 资料 的 分 析 提 供 了 极 大 方便 。 但 无 论 哪 一 种 方法 , 如 简约 法 、 
最 大 似 然 法 或 距离 矩阵 法 , 其 前 提 都 依据 一 种 进化 假设 , 如 简约 法 认为 生物 进化 是 按照 最 
节省 的 方式 进行 的 , 在 系统 树 上 表现 为 步 数 越 少 越 好 。 因 此 , 各 种 方法 的 有 效 性 最 终 取决 
于 所 依据 的 进化 假设 是 否 正确 。 

“被 子 植物 起 源 ” 是 自然 科学 中 的 一 大 难题 ,需要 不 同学 科 的 科学 家 通力 合作 , 及 在 方 
法 论 和 研究 思路 上 不 断 更 新 。 分 子 资料 和 形态 学 资料 (也 包括 花 发 育 资料 ) 一 样 , 都 是 一 
种 证 据 的 积累 ,可 以 帮助 我 们 充分 认识 被 子 植物 及 其 近 缘 类 群 的 多 样 性 。 另 一 方面 ,还 必 
须 在 杂乱 的 多 样 性 背后 发 现 营养 和 生殖 结构 各 部 分 的 同 源 性 , 建立 各 种 演化 模型 。 这 尚 
需 分 子 遗 传 学 家 和 发 育 生 物 学 家 在 花 发 育 的 基因 调控 方面 做 恨 苦 的 工作 。 这 些 演 化 模型 
可 以 指导 古 植物 学 家 到 地 层 中 去 发 现 化 石和 理解 化 石 , 并 最 终 得 以 证 实 。 
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